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摘要 : 昆 求 主要 依赖 其 复杂 且 灵 敏 的 化 学 感受 系统 来 识别 并 区 分 外 界 环境 中 的 各 种 化 学 信号 。 嗅 
觉 是 负责 噢 觉 信号 传导 的 感官 方式 ,能 够 引起 昆虫 砚 食 、 产 卵 , 交 配 和 艇 避 天 敌 等 对 生存 和 繁殖 至 
关 重 要 的 行为 反应 。 在 嗅觉 感知 过 程 中 ,气味 结合 蛋白 (odorant binding proteins, OBPs) 最 先 与 外 
界 脂 溶性 化 学 物质 相互 作用 ,并 将 其 转运 至 化 学 受 体 神 经 元 上 ,激活 树 突 膜 表面 分 布 的 嗅觉 受 体 
(olfactory receptors, ORs) ,是 嗅觉 系统 正常 运行 的 必需 蛋白 。 近 年 来 , 随 着 高 通 量 测序 和 分 子 生物 
学 技术 的 快速 发 展 RAS 86 FG x OBPs 相继 得 以 鉴定 并 开展 功能 研究 。 昆 贝 OBPs 是 一 类 可 溶 
性 的 小 分 子 蛋 白 , 一 般 由 6 个 Qa- 螺旋 构成 一 个 稳定 、 紧 密 的 疏水 性 结合 腔 , 其 构象 变化 因 昆 忠 种 类 
和 配 体 结构 不 同 而 有 所 差异 。OBPs 的 分 布 不 受 限 于 嗅觉 器 官 ,还 在 口 器 \ 足 、 中 肠 、 腺 体 等 非 嗅觉 
组 织 中 表达 ,具有 嗅觉 识别 、 味 觉 感受 营养 物 质 转运 、 信 息 素 合成 与 释放 、 组 织 发 育 与 分 化 等 生理 
功能 。OBPs 行使 以 上 功能 的 共同 特性 为 结合 和 溶解 包括 信息 素 组 分 、 普 通气 味 分 子 和 非 挥 发 性 物 
质 等 的 疏水 性 小 分 子 物 质 。 昆 虫 OBPs 的 稳定 性 和 多 功能 性 上 暗示 其 可 广泛 应 用 于 害 忠 防治 、 生 物 
传感器 、 分 析 化 学 、 生 态 学 等 多 个 领域 。 本 文 对 过 去 20 多 年 来 昆虫 OBPs 的 相关 研究 进行 综述 ,为 
进一步 深入 开展 OBPs 的 功能 研究 提供 理论 参考 。 

KB: hk. 嗅觉 ; 气味 结合 蛋白 ; 噢 觉 系 统 ; REKA; 配 体 结构 
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Abstract: Insects depend critically on their sophisticated and sensitive chemoreception system to 
recognize and distinguish a variety of semiochemical signals from the environment. Olfaction is a sensory 
modality responsible for the olfactory signal transduction, which can evoke insect survival and 
reproduction behaviors, such as foraging, oviposition, capulation, and avoiding predators. As essential 
proteins in the normally functioning olfactory system, odorant binding proteins ( OBPs) initially interact 
with external lipophilie chemicals in the process of olfactory sensing, and transfer them to chemical 
receptor neurons to activate olfactory receptors ( ORs) distributed on the surface of dendritic membrane. 
In recent years, with the rapid development of high-throughput sequencing and molecular biology 
technologies, more and more OBPs have been identified in different species and their biological functions 


have been explored. Insect OBPs are a class of soluble small molecular proteins, and generally contain a 
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stable and compact hydrophobic binding pocket consisting of 6 a-helices, where the conformational 


change varies with insect species and ligand structures. The expression of OBPs is not limited to olfactory 


organs, but also in non-olfactory tissues such as mouthparts, legs, midgut and glands. Insect OBPs can 


perform different physiological roles in olfaction recognition, gustatory perception, nutrient transport, 


pheromone synthesis and release, and histological development and differentiation. It is reasonable to 


suspect that the common property linking their very different functions is the ability of OBPs to bind and 


solubilize small hydrophobic compounds including pheromone components , common odor molecules, and 


nonvolatile substances. The stability and versatility of OBPs suggest their extensive application potentials 


in many fields including pest control, biosensors, analytical chemistry and ecology. In this article we 
y 8 P , , y ry gy 


reviewed the relevant studies of insect OBPs over the last 20 years to provide theoretical references for the 


in-depth study on the functions of OBPs. 
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众所周知 ,昆虫 通过 嗅觉 来 感知 外 界 环境 中 各 
种 气味 物质 ,如 信息 素 、 花 香 物 质 和 动物 体 表 挥 发 
物 ,从 而 来 确定 食物 来 源 .选择 产 卵 场地 .寻找 同伴 、 
配偶 和 合适 的 寄主 、 驮 避 捕 食 者 等 (Breer，2003 ; 
Fan et al., 2011; Hua et al., 2012) 。 识 别 并 解析 外 
界 环境 中 的 化 学 信号 是 维持 昆虫 生命 的 重要 机 制 。 
在 嗅觉 信号 转 导 启动 之 前 ,外 界 的 玖 水 性 分 子 必须 
渗入 嗅觉 感 右 (位 于 触角 上 的 微小 的 毛 状 多 孔 表 皮 
结构 ) 内 , 穿 过 亲 水 性 的 感 器 淋巴 液 到 达 感 觉 神 经 
元 后 刺激 树 突 膜 表 面 特定 的 嗅觉 受 体 (olfactory 
receptors, ORs) ( Brito et al., 2016), TEXX- id FE 
rh rre AB ZR RE LOT EA 20 BP A k CS 
中 高 浓度 分 布 的 气味 结合 蛋白 (odorant binding 
proteins, OBPs) 发挥 着 关键 作用 (Leal, 2013; 张 玉 
等 , 2019)。 尽 管 在 分 子 水 平 上 对 嗅觉 机 制 尚未 完 
全 了 解 , 但 许多 研究 表明 该 类 和 蛋白 参与 化 学 通讯 过 
程 ,是 最 先 参与 嗅觉 识别 的 嗅觉 相关 蛋白。0BPs H 
有 多 种 生物 学 功能 ,其 中 研究 得 最 多 的 是 保护 气味 
分 子 免 受气 味 降 解 酶 (odorant-degrading enzymes, 
ODEs) 降解 以 及 转运 下 水 性 化 学 物质 通过 感 器 淋巴 
液 到 达 嗅 觉 受 体 的 作用 (Pelosi et al., 2018a) 。 




























































































1 昆虫 的 外 周 嗅觉 系统 


昆虫 对 气味 分 子 的 识别 过 程 非常 复杂 ,可 以 分 
为 两 个 系统 :(1) 外 周 嗅觉 系统 :对 气味 分 子 进行 结 
合 和 转运 ,将 化 学 信号 转变 为 电 生理 信号 并 进行 传 


多 种 蛋白 ,主要 包括 气味 结合 蛋白 (OBPs) 、 噢 觉 受 
体 (ORs) 、 离 子 型 受 体 (ionotropic receptors, IRs) ,/&& 
觉 神经 元 膜 蛋 白 (sensory neuron membrane proteins, 
SNMPs ) 、 化 学 感受 蛋白 (chemosensory proteins, 
CSPs) 和 气味 降解 酶 (ODEs) 等 ( 莫 建 初等 , 2019), 

OBPs 是 一 类 可 溶性 蛋 日 ,主要 负责 外 部 环境 与 
ORs 之 间 的 连接 (Liu W et al., 2018)。 外 界 环 境 中 
的 气味 分 子 一 旦 渗入 触角 表面 的 感 带 微 孔 ,就 会 被 
OBPs 结合 从 而 增加 其 在 感 带 淋巴 液 中 的 可 溶性 ; 气 
味 分 子 -OBP 复合 物 穿 过 感 需 淋巴 液 到 达 感 器 树 突 ， 
激活 树 突 膜 上 表达 的 ORs ,引起 嗅觉 神经 元 的 兴 
(Brito et al., 2016) (图 1) 。 编 码 OBPs 的 基因 数目 
因 昆虫 种 类 不 同 差异 很 大 ,有 的 物种 含有 几 个 ,有 的 
甚至 高 达 上 百 个 (Gong et al., 2014; Gu et al., 
2015; Zhou et al., 2015; Paula et al., 2016; He et 
al., 2017; Kim et al., 2017; Qiu et al., 2018; Qu et 
al., 2019) , Eh OBP 家 族 还 包括 特异 结合 和 转运 
言 息 素 到 信息 素 受 体 ( pheromone receptors, PRs) 的 
言 息 素 结合 蛋白 (pheromone binding proteins, PBPs) 
( Dong et al., 2017; Yu et al., 2018) 。 关 于 OBPs 的 
作用 模式 ,目前 有 两 种 假设 :(1) 对 蛾 类 和 蚊 类 的 研 
究 表明 , OBPs 起 被 动 载体 的 作用 , 且 配 体 可 以 单独 
激活 相应 的 ORs( Damberger et al., 2007) ; (2 ) 在 某 
些 情况 下 ,OBPs 似乎 发 挥 更 直接 的 作用 ,只 有 形成 
特定 的 OBP- 配 体 复合 物 才 能 激活 受 体 (Ronderos 
and Smith, 2010) 。 

CSPs 是 从 多 个 目的 昆虫 中 鉴定 发 现 的 另 一 类 
























































导 ;(2) 中 枢 神 经 系统 :通过 轴 突 传导 至 昆虫 中 枢 神 
经 系统 ,进而 引发 昆虫 对 气味 分 子 作出 识别 反应 
( 杜 立 哺 等 , 2016) 。 其 中 ,昆虫 外 周 嗅觉 系统 涉及 








可 溶性 小 蛋白。 与 OBPs 相 比 ,CSPs 的 分 子 量 更 小 ， 
组 织 分 布 更 广泛 ,可 以 结合 多 种 化 学 物质 ( Zhou et 
al., 2013) 。 免 疫 细胞 化 学 定位 研究 表明 ,在 嗅觉 感 
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All 昆虫 嗅觉 过 程 的 示意 图 ( 改 自 Brito et al., 2016) 


Fig. 1 Schematic view of the odorant perception process in insects (adapted from Brito et al., 2016) 




















受 顺 淋巴 液 中 的 CSPs 主要 参与 昆虫 的 化 学 信号 传 。 Chilo suppressalis CsupSNMPI 也 与 触角 中 检测 性 信 
导 , 如 红火 蚁 Solenopsis invicta SinvCSP1 在 触角 中 高 息 素 的 神经 元 紧密 相关 (Liu et al., 2013) 。 

表达 ,在 集 内 同伴 信号 的 识别 过 程 中 发 挥 重 要 作用 嗅觉 受 体 (ORs ) 蛋白 含有 7 个 跨 膜 结构 域 ,与 
( González et al., 2000) 。 然 而 ,一些 在 非 嗅觉 器 官 ASHES GPCRs 受 体 不 同 源 (Benton, 2015) 。 昆 虫 
中 表达 的 CSPs 可 能 行使 其 他 不 同 的 生理 功能 ORs 的 膜 拓扑 结构 与 传统 的 GPCR 相反 ,其 N 末端 
(Ozaki et al., 2008), RNAi 介 导 西方 蜜蜂 Apis 区 位 于 细胞 内 (Benton et ao/.，2006 ) 。 配 体 特异 性 
mellifera AmelCSPS 沉默 后 ,胚胎 形态 异常 ,表明 该 基 ”ORs 通常 与 高 度 保守 的 嗅觉 受 体 共 受 体 (odorant 
参与 蜜蜂 胚胎 表皮 的 形成 (Maleszka et al., receptor co-receptor, Orco) 以 异 源 二 聚 体 的 形式 组 
2007) ;斜纹 夜 蛾 Spodoptera litura SlitCSP3, SlitCSP8 成 一 个 配 体 门 控 离 子 通道 ,此 结构 可 能 与 昆虫 对 外 
和 SliiCSP11 在 中 肠 中 高 表达 ,与 寄主 植物 的 选择 有 ” 界 气 味 物质 及 性 信息 素 的 识别 和 区 分 有 关 ( Vosshall 
关 ( Yi et al., 2017) ; E CME Locusta migratoria and Hansson, 2011) 。 气 味 分 子 可 以 特异 性 地 结合 
LmigCSP-I 在 成 虫 翅膀 上 的 毛 形 感 需 中 表达 ,可 能 ORs, AIE Orco 不 直接 参与 气味 识别 (Guidobaldi et 
参与 接触 性 化 学 感受 过 程 (Zhou SH et al., 2008) ; al., 2014) 。 











红火 蚁 4 龄 幼虫 中 高 表达 的 Si CSP9 i fe WE Best 离子 受 体 (IRs) 虽 与 离子 型 谷 氨 酸 受 体 有 关 ， 
程 (Cheng et al., 2015 ) 。 但 这 两 个 家 族 在 结构 上 差异 较 大 ,因为 昆虫 IRs 没 


与 可 溶性 的 OBPs 和 CSPs 相 比 ,SNMPs 基因 编 有 谷 氨 酸 结 合 位 点 ( Knecht et al., 2016; Yuvaraj et 
码 的 是 一 类 跨 膜 蛋 白 ,属于 CD36 蛋白 家 族 的 一 个 al, 2018)。IRs 仅 在 不 表达 ORs 或 Orco 的 感觉 神 
亚 家 族 , 在 昆虫 性 信息 素 的 化 学 通信 中 发 挥 作用 ”经 元 中 表达 , 且 与 共 受 体 共 表达 。 目 前 尚未 在 异 源 
(Pregitzer et al.，2014 ) 。 研 究 表明 , RMR WR = 表达 系统 中 人 研究 IRs 的 功能 特性 ,但 对 其 定位 和 结 
Drosophila melanogaster DmelSNMP1 是 T1 感 器 检测 构 特 征 分 析 表 明 IRs 在 配 体 诱导 的 离子 通道 过 程 中 
性 信息 素 Z11-180Ac (简称 cVA) 的 必需 蛋白 发 挥 主要 作用 (Benton et al., 2009) , 
(Benton et al., 2007; Jin et al., 2008) , iii — 1k 1E 对 于 以 气味 为 导向 的 昆虫 来 说 ,嗅觉 系统 动力 
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学 要 求 在 毫秒 级 的 时 间 内 迅速 灭 活 杂 散 的 气味 分 子 
(Szyszka et al., 2014) 。 关 于 信号 终止 目前 有 两 种 
假设 :第 1 种 假说 为 气味 降解 酶 (ODEs) 参与 的 配 体 
降解 ,其 速度 非常 快 ,可 快速 终止 信号 (Ishida and 
Leal, 2005) ;第 2 种 假说 认为 存在 一 种 尚 不 清楚 的 
负责 信号 终止 的 “清道 夫 ”( Kaissling, 2009) 。 








2 昆虫 OBPs 的 一 般 特 性 及 分 类 





昆虫 OBPs 是 一 类 水 溶性 的 小 分 子 蛋 白 (13 ~ 
17 kD) , —J H1 130 ~ 150 个 氨基 酸 组 成 , 呈 酸 性 
(Ahmed et al., 2017) 。 但 有 研究 表明 , 双 翅 目的 埃 
AX gti: Aedes aegypti 和 半 翅 目的 长 红 猎 晴 Rhodnius 
prolixus 基因 组 中 发 现 的 候选 OBPs 具有 更 广 范围 的 
等 电 点 (pl) (Zhou JJ et al., 2008; Mesquita et al., 
2015 )。 根 据 一 级 结构 中 氨基 酸 残 基 的 数量 , OBPs 
可 分 为 长 链 OBPs( 约 160 个 氨基 酸 ) .中 链 OBPs( 约 
120 个 氨基 酸 ) AG HE OBPs ( 24 100 个 氨基 酸 )。 
OBPs 的 氨基 酸 序列 差异 很 大 ,同一 物种 OBPs 间 的 
氨基 酸 同 源 性 可 能 低 于 10% ,但 通常 含有 6 个 位 置 
相对 保守 的 半 胱 氨 酸 (Cys)( 张 治 科 等 , 2017)。 实 
验证 明 ,6 个 Cys 形成 了 3 个 连锁 的 二 硫 键 ,其 排列 
方式 有 助 于 蛋白 质 三 维 结构 的 稳定 性 ,是 昆虫 OBPs 
的 一 个 保守 特征 。 这 种 Cys 模式 已 经 成 为 昆虫 
OBPs 的 “典型 特征 ”( Pelosi et al., 2014), Hak 
椎 动物 中 也 发 现 了 OBPs 的 存在 ,但 这 些 蛋 白 属于 
脂 质 运载 蛋白 家 族 , Cys 在 蛋白 稳定 性 方面 并 未 起 
到 关键 作用 (Bianchi et al., 2019) 。 

根据 功能 和 氨基 酸 序列 的 同 源 性 , 鳞 翅 目 OBPs 
最 初 被 细 分 为 5 类 :信息 素 结合 蛋白 PBPs,I 型 普通 
气味 结合 蛋白 (type 1 general odorant binding 
proteins, GOBP1s) ,1 型 普通 气味 结合 蛋白 (type 2 
general odorant binding proteins, GOBP2s) ,I 型 触角 
结合 蛋白 ( type 1 antennal binding proteins, ABPIs) 
和 开 型 触角 结合 蛋白 (type 2 antennal binding 
proteins, ABP2s) ( Gong DP et al., 2009) 。 然 而 ,这 
种 分 类 并 不 适用 于 其 他 昆虫 。 根 据 保 守 Cys 的 模 
式 ,OBPs 分 为 Classical OBPs, Minus-C OBPs, Plus- 
C OBPs, Dimer OBPs 和 Atypical OBPs, Jr iB Hj 
Classical OBPs 氨基 酸 序列 中 含有 6 个 保守 Cys 位 
点 ,而 Minus-C OBPs 只 有 4 个 或 5 个 (Brito et al., 
2016) 。 西 方 蜜蜂 AmelOBP14 是 第 一 个 确定 晶体 结 
构 的 Minus-C OBPs , 仅 含 有 2 个 二 硫 键 (Spinelli et 
al., 2012) 。Plus-C OBPs 至 少 含有 2 ~ 3 个 额外 的 





























































































































Cys, 且 在 第 6 个 Cys 之 后 有 1 PERSP HS RARA 
(Liu NY et al., 2018) , 如 烟 粉 乱 Bemisia tabaci 
BtabOBP2 就 含有 9 个 保守 的 Cys( 谢 红 艳 等 ， 
2017) Dimer OBPs 是 由 2 个 典型 的 Cys 基 序 聚合 
在 一 起 形成 的 ( Campanini and de Brito, 2016; Zeng 
et al., 2019) Atypical OBPs 的 N 端 区 域 比较 典型 ， 
C 端 区 域 较 长 且 特 征 不 明显 (Manoharan et al., 
2013), MR] EE ME TE It Anopheles gambiae 中 鉴定 的 
Atypical OBPs 实际 上 含有 2 个 与 Classical OBPs 4H 
同 的 结构 域 ,因此 又 称 为 “two-domain OBPs” ,但 本 
质 上 还 是 属于 dimer OBPs 亚 家 族 ( Vieira and Rozas, 
2011), 












































3 昆虫 OBPs 在 嗅觉 感受 系统 中 的 作用 


Vogt 和 Riddiford( 1981) 利用 同位 素 标记 法 ,在 
XT 8 AE pK A, Antheraea polyphemus HE rz H figi 
角 研 究 中 发 现 并 鉴定 了 首 个 PBPs , HAEA MER 
分 泌 的 性 信息 素 。 随 后 , Breer 等 (1990 ) 7E METETE 
4 Antheraea pernyi 触角 中 发 现 了 一 类 可 以 结合 并 转 
运 普通 气味 分 子 的 GOBPs。 生 物化 学 结合 动力 学 
研究 还 发 现 ,OBPs 具有 运载 和 灭 活 气味 物质 的 双重 
作用 (Vogt et al., 1991; Ziegelberger, 1995) 。 一 项 
对 黑 腹 果 蝇 突变 体 的 研究 表明 OBPs 参与 气味 分 子 
向 ORs 的 转运 过 程 (Kim et al., 1998) 。 之 后 ER 
豆 蚜 Acyrthosiphon pisum ApisOBP3 ( Qiao et al., 
2009) . 4 /]v E ut BR, Grapholita molesta GmolGOBP2 
(Li et al., 2016) YK Jg (yA) Fa ee Microplitis pallidipes 
MpalOBP8 ( 4j ZZ , 2018) 等 的 研究 证 明 ,OBPs 能 
特异 性 地 识别 和 筛选 特定 的 化 学 信号 , 而 不 只 是 被 
动 运输 。 对 果 蝇 突变 体 (Swarup et al., 2011) 和 蚜 
Hi (Sun YF et al., 2012) 的 采集 和 交配 行为 分 析 也 
表明 OBPs 确实 参与 了 化 学 物质 的 选择 过 程 。 此 
外 ,OBPs 还 可 以 提高 嗅觉 系统 的 敏感 性 ( Vidic et 
al., 2008; Forstner et al., 2009) 。 家 大 BmorORI ( & 
蛾 性 诱 醇 bombykol 受 体 ) 和 BmorPBPI 在 黑 腹 果 蝇 
的 神经 元 细胞 中 共 表 达 时 ,细胞 对 bombykol 的 敏感 
性 显著 高 于 单独 表达 BmorORI 时 的 敏感 性 (Syed et 
al., 2010) 。 类 似 地 ,二 化 蜡 C. supressalis PBPs 与 
PRs 共存 时 ,PRs 对 信息 素 的 敏感 性 可 提高 4 个 数 
量 级 ( Chang et al., 2015) 。 近 几 年 的 基因 敲 除 、 
RNA 干扰 和 电 生 理学 等 研究 更 是 直接 证 明了 OBPs 
是 嗅觉 系统 正常 运作 必 不 可 少 的 蛋白 (Jia et al., 
2015; Pechlaner and Oostenbrink, 2015; Chen et al., 
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2018; Hu et al., 2019) , 

大 量 研究 表明 ,0OBPs 在 昆虫 嗅觉 系统 中 发 挥 着 
多 种 重要 功能 ,主要 包括 : C1) 特异 性 地 识别 并 结合 
外 界 环境 中 不 同 结构 的 气味 分 子 , 过 滤 掉 那些 不 需 
要 的 或 有 毒 有 害 物质 ;(2) 运输 琉 水 性 的 气味 分 子 
穿 过 水 溶性 的 感 带 淋巴 液 到 达 嗅 觉 神经 元 树 突 膜 上 
的 受 体 和 蛋白, 调节 其 对 气味 物质 的 反应 强度 ; (3) 保 
护 气味 分 子 免 受气 味 降 解 酶 的 降解 ;(4) 在 气味 分 
子 刺 激 受 体 后 迅速 地 使 其 失 活 ,避免 持续 刺激 导致 
嗅觉 神经 元 过 度 兴 奋 ; (5 ) 清除 感 融 淋 巴 液 中 不 需 
要 的 或 有 毒 的 物质 (Fan et al, 2011; 张 玉 等 ， 
2019), 














4 昆虫 OBPs 在 非 嗅觉 组 织 中 的 生理 
功能 


研究 表明 ,行使 嗅觉 功能 的 大 部 分 昆虫 OBPs 
基因 均 在 触角 中 特异 性 高 表达 ,如 嘴 壶 夜 蛾 Oraesia 
emarginata OemaPBP1( Feng et al., 2017) 、 红 标 象 甲 
Rhynchophorus ferrugineus RferOBP1768 ( Antony et 
al., 2018) 和 玉米 象 Sitophitus zeamais SzeaOBP35 — 
36( Tang et al., 2019) 。 但 随 着 OBPs 基因 家 族 成 员 
的 增加 ,人 们 发 现 并 非 所 有 OBPs 只 表达 和 分 布 于 
触角 中 ,在 口 器 . 足 . 中 肠 、 腺 体 等 非 嗅觉 器 官 中 同样 
有 广泛 的 表达 ,暗示 它们 可 能 还 参与 除 嗅觉 感知 以 
外 的 其 他 不 同 的 生理 功能 。 黑 花 蝇 Phormia regina 
口 器 中 高 表达 的 PregOBP56a 对 膳食 脂肪 酸 具有 增 
MEH shida et al., 2013) ; 埃及 伊 蚊 卵巢 中 高 表 
达 的 AaegOBP45 可 能 参与 卵 膜 的 形成 ( Costa-da- 
Silva et al., 2013) ;中 华 蜜 蜂 Apis cerana cerana 足 中 
寺 异 性 高 表达 的 AcerOBPIS 在 采集 花蜜 和 花粉 时 
参与 味觉 识别 过 程 (Du et al., 2019) ; H Zii ge i 
Culex nigripalpus ( Smartt and Erickson, 2009) 和 长 红 
锥 晴 Rhodnius prolixus ( Ribeiro et al., 2014) 的 肠 道 
中 发 现 的 OBPs 可 能 与 营养 物质 或 参与 肠 道 功能 的 
其 他 小 分 子 物质 的 转运 有 关 ; 棉铃 虫 Helicoverpa 
armigera HarmOBP10(Sun YL et al., 2012) 和 西方 蜜 
蜂 AmelOBP21 (Li et al., 2013) 在 合成 信息 素 的 腺 
体 中 表达 ,参与 化 学 信息 素 的 合成 .储存 与 释放 过 
程 ;PxylOBP13 有 助 于 增强 小 菜 蛾 Plutella xylostella 
对 菊 酯 类 杀 虫 剂 的 抗 性 ( Bautista et al., 2015)。 此 
外 ,吸血 昆虫 的 OBPs 还 具有 一 定 的 抗 炎 作用 ,可 作 
HEH E by ic o sr U SCRI E182 55 5 [ES HT Do £1 398 
(Pelosi et al., 2018a) , 

















昆虫 基因 组 预测 获得 的 OBPs 不 一 定 都 是 嗅觉 
相关 和 蛋白。 例如 , 黑 腹 果 蝇 基因 组 中 共有 51 个 
OBPs, 但 只 有 7 个 在 成 虫 的 嗅觉 器 官 中 特异 性 表达 
(Galindo and Smith, 2001) 。 家 和 看 基因 组 包含 44 个 
编码 OBPs 的 基因 ,但 目前 只 鉴定 出 1 个 PBP 和 多 
个 GOBPs( Dani et al., 2011) 4 P] E XV T tc AE DX] 2H 
中 鉴定 获得 66 个 0BPs ,大 多 数 OBPs 除 嗅 觉 器 官 之 
外 也 能 在 非 嗅觉 带 官 中 表达 ( Amenya et al., 2010) 。 
OBPs 家 族 中 的 嗅觉 蛋白 和 非 嗅觉 蛋白 具有 相同 的 
结构 特性 , 富 含 螺旋 结构 。 这 些 蛋 白 能 将 玖 水 性 气 
味 物质 和 其 他 配 体 包 夺 在 形成 的 空 腔 内 ,从 而 具有 
转运 挥发 性 物质 穿 过 水 溶性 环境 的 能 力 。 因 此 ,这 
种 稳定 的 蛋白 质 可 表达 于 各 种 需要 在 水 相 中 转运 足 
水 分 子 的 组 织 中 ,保护 化 学 物质 免 于 降解 ,确保 化 学 
物质 缓慢 向 环境 中 释放 (Brito et al., 2016)。 鉴 于 
此 ,有 学 者 认为 应 该 将 这 些 蛋 白 命 名 为 “ 胶 圳 ” ,以 
暗示 其 上 共有 结合 并 转运 配 体 的 一 般 作 用 (Leal， 
2006), 




















5 昆虫 OBPs 的 三 维 结构 及 其 作用 机 理 





研究 蛋白 功能 最 基础 的 就 是 要 搞 清 楚 和 蛋白 质 及 
其 复合 物 的 三 维 结构 ,从 而 在 分 子 水 平 上 进行 功能 
研究 来 阐明 其 本 质 。 目 前 和 蛋白质 三 维 结构 的 测定 主 
要 有 三 大 技术 :X- 射 线 晶体 学 、 核 磁 共 振 (NMR ) 和 
冷冻 电镜 三 维 重 构 技 术 , 而 昆虫 OBPs 的 三 维 结构 
大 多 是 利用 前 两 种 方法 进行 解析 的 。 自 Sander 等 
(2000) 首次 采用 X- 射 线 晶 体 学 获得 BmorPBP1- 
bombykol 的 晶体 结构 (pH 8.2) 以 来 ,已 对 鳞 翅 目 、 
WOE A EGER EAH ARE LUKE BEE SE 
多 种 昆虫 OBPs 的 单 体 或 复合 结构 进行 了 解析 ( 表 
1)。 昆 虫 0BPs 通常 由 6 个 a- 螺旋 结构 域 组 成 ,由 3 
个 二 硫 键 两 两 连接 , 折 闭 形成 非常 紧密 和 稳定 的 下 C 
水 性 结合 腔 , 在 一 定 程度 上 增加 了 OBPs 结构 的 稳 
定性 ( 胡 颖 颖 等 , 2013 ) 。 这 与 脊椎 动物 折 破 方式 完 
全 不 同 ,其 典型 结构 为 8 个 反 平行 的 gums mI T 个 
短 的 Qa- 螺旋 ( 紧 徘 Cox») (Flower et al., 2000; 
Ramoni et al., 2007) , 

昆虫 OBPs 的 构象 变化 具有 pH 依赖 性 (Lee et 
al., 2002; Xu et al., 2010; Tian et al., 2016), 
BmorPBP1 的 6 个 a-H We FH 3 个 二 硫 键 连 接 , 以 锥 
形 排列 方式 形成 一 个 紧密 结构 (Sandler et al., 
2000) 。BmorPBP1 的 C 端 区 域 主要 由 非 极 性 氨基 
酸 组 成 ,但 位 于 螺旋 表面 的 Aspl32, Glul37 和 
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Glul41 为 酸性 氨基 酸 。 在 酸性 pH 下 ,Asp132( 或 脐 
Rl AtraPBP1 的 Glu132) fil Glul41 与 质子 化 的 组 





氨 酸 残 基 His 形成 盐 桥 ,促进 C 端 第 7 个 a- 螺 旋 形 
成 并 占据 结合 腔 引起 配 体 释 放 , 该 机 制 又 被 称 为 组 
氮 酸 质子 化 作用 开关 ,是 OBPs 向 ORs 传递 信息 素 


的 活性 机 制 (Xu and Leal, 2008; Xu et al., 2010) 。 
中 性 pH 时 ,去 质子 化 的 His 使 盐 桥 破裂 ,导致 第 7 
个 螺旋 从 结合 腔 向 外 排出 ,使 蛋白 核心 中 的 玖 水 性 
残 基 暴 露 ,与 信息 素 相 互 作用 并 结合 (Xu and Leal, 
2008), ix Bp SUR IF dE PL SEHE PBPs 所 共有 。 





BER EIR ApolPBPI 的 «3 


中 间 存 在 一 个 扭 结 ,使 


Asn53 的 侧 链 成 为 信息 素 结合 腔 的 一 部 分 ,中 性 pH 
时 一 般 不 结合 配 体 。 酸 性 pH 下 组 氨 酸 发 生 质 子 
化 ,Asn53 远离 蛋白 核心 ,引起 al, o3 和 a4 重新 定 
向 ,结合 腔 打开 释放 出 配 体 (Zubkov et al., 2005; 
Gong et al., 2010)。 此 外 ,对 舞 毒 峨 Lymantria dispar 
LdisPBPs 的 配 体 反应 动力 学 的 研究 发 现 , LdisPBP2 
首先 与 配 体 通过 扩散 控制 碰撞 形成 中 间 复 合 物 , 然 
后 配 体 从 外 部 结合 位 点 重新 定位 到 不 同 的 内 部 结合 
位 点 ,从 而 产生 更 稳定 的 配 体 -OBP 复合 物 ,为 鳞 翅 
H OBPs 配 体 结 合 的 另 一 机 制 的 存在 提供 了 依据 
( Gong Y et al., 2009) 。 
































A1 已 解析 三 维 结构 的 气味 结合 蛋白 


Table 1 Odorant binding proteins with three-dimensional structures resolved 























































































































物种 OBP 蛋白 名 称 测定 方法 结合 配 体 参考 文献 
Species OBP name Determination methods Ligands References 
ot. . ee 游离 Leite et al., 2009 
2 N 9 Free eite et al., 
埃及 伊 蚊 X-ray crystallography (1.85 À) 
Aedes aegypti OBP22 核磁 共振 Nuclear magnetic resonance (NMR) ”花生 四 烯 酸 Arachidonic acid Jones et al., 2019 
PEE TOES x 
PBPI 核磁 共振 NMR 游离 Free Xu et al., 2010 
Amyelois transitella 
KARE 
OBPI ye BE 7, — PEG Wogulis et al., 2006 
X-ray crystallography (1.5 A) 
X -射线 晶体 学 6-H 35-5-Je 2-88. 6-Methyl-5- 
OBPI Murphy et al., 2013 
X-ray crystallography (2.2 A) hepten-2-one 
X- 射 线 晶体 学 Ne 
OBPI jhe Che DEET Tsitsanou et al., 2012 
X-ray crystallography (1.6 A) 
bd EEXE fd X- 射 线 晶体 学 
OBPI ai 埃 卡 瑞 丁 Learidin Drakou ei al., 2017 
Anopheles gambiae X-ray crystallography (1.75 À) 
X- 射 线 晶体 学 = iioc 
OBP7 游离 Free, 偶 氮 双环 Azo-bicyclic Lagarde et al., 2011b 
X-ray crystallography (2.1, 2. 19 A) 
X- 射 线 晶体 学 
OBP20 i 游离 Free, 聚 乙 二 醉 PEG Ziemba et al., 2013 
X-ray crystallography (2.0, 1.8 A) 
X- 射 线 晶体 学 
OBP47 游离 Free Lagarde et al., 2011a 
X-ray crystallography (1.8 A) 
X- 射 线 晶体 学 
OBP48 游离 Free, RZ R PEG Tsitsanou et al., 2013 
X-ray crystallography (3.3, 2.25 Å) 
BR RBI : 
p PBPI 核磁 共振 NMR 游离 Free Damberger et al., 2007 
Antheraea polyphemus 
磁 共 振 NMR 
id 3 5 . » Birlirakis et al., 2001 ; 
ASPI X- 射 线 晶体 学 游离 Free 
Lartigue et al., 2004 
X-ray crystallography (1.6 A) 
nd X- 射 线 晶体 学 棕榈 酸 Palmitic acid, ( E) -9- 氧 
ASPI X-ray crystallography (2.0, 2.15, {LS — Mg 9-ODA, E E Wi Pesenti et al., 2008 
Apis mellifera 
2.25 À) 腺 信息 素 QMP 
X- 射 线 晶体 学 游离 Free，N- 葵 JE-1-28 t 1- 
OBP14 X-ray crystallography (1.88, 1.22, NPN, 柠檬 且 Citralva， 丁 香 酚 Spinelli et al., 2012 


1.24, 1.6 À) 


Eugenol 
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续 表 1 Table 1 continued 
















































































物种 OBP 蛋白 名 称 测定 方法 结合 配 体 参考 文献 
Species OBP name Determination methods Ligands References 
X- 射 线 晶体 学 
PBPI ii IRTEE Bombykol Sandler et al., 2000 
X-ray crystallography (1.8 A) 
PBP( A) 核磁 共振 NMR 游离 Free Horst et al., 2001 
= opp, CH Aen WEA Bë lodobexadecane, 甜 根 a 
‘ ; autenschlager et al., 
Bombyx mort X-ray crystallography (2.01, 2.1 A) 味 Bell pepper odorant 
X- 射 线 晶 体 学 游离 Free, E "E TE WS NE 
GOBP2 SUME ie RENE t 
X-ray crystallography (1.9, 1.95, 1.7 A) ”Bombykol, Ej Bombykal 
Ls 核磁 共振 NMR 
致 倦 库 蚊 ` " 
OBPI XH AG i por 产 卵 信息 素 MOP Mao et al., 2010 
Culex quinquefasciatus 
X-ray crystallography (1.30 A) 
OBP76a/ X- 射 线 晶 体 学 乙醇 Ethanol， 丙 醇 Propanol， 丁 
Kruse et al., 2003 
LUSH X-ray crystallography (1.49, 1.45, 1.25 Å) — f Butanol 
AU Rut OBP76a/ X-H mk 
à : 顺 11- 十 八 烯 乙酸 盐 eVA Laughlin et al., 2008 
Drosophila melanogaster LUSH X-ray crystallography (1.4 A) 
X- 射 线 晶 体 学 
OBP28a d 游离 Free Gonzalez et al., 2019 
X-ray crystallography (2.0 A) 
FAB LAME X- 射 线 晶体 学 游离 Free, 1-2Effit-8 ZI RIA 4 
PBP 、 Lartigue et al., 2003 
Leucophaea maderae X-ray crystallography (1.7, 1.6, 1.7À) ANS, 3-Xé 3t J bz-2-Hi] H3B2 
东亚 飞 蝗 X- 射 线 晶体 学 ` 
OBP1 游离 Free Zheng et al., 2015 
Locusta migratoria X-ray crystallography (1.65 À) 
AE FEST X- 射 线 晶体 学 
OBP3 = 游离 Free Northey et al., 2016 
Megoura viciae X-ray crystallography (1.3 A) 
AEM xX- 射线 晶体 学 
a OBP3 S 游离 Pree Northey et al., 2016 
Nasonovia ribisnigri X-ray crystallography (2.02 Å) 
地 中 海 实 晶 X- 射 线 晶体 学 x 
OBP22 游离 Free Falchetto et al., 2019 
Ceratitis capitata X-ray crystallography (1.516 A) 
Aug X- 射 线 晶体 学 . 
OBP4 游离 Free Li TT et al., 2019 
Chrysopa pallens X-ray crystallography (2.098 À) 


























QMP: RE ES EX Queen’ s mandibular gland pheromone. 括号 中 文字 表示 X 射线 衍射 的 光波 长 。The text in brackets indicates the optical 





wavelength of X-ray diffraction. 


5 wha AAT, KA BOO A OBPs 的 C 端 区 
域 较 短 ,如 同 结合 腔 上 的 “盖子 ”, 不 能 形成 占据 配 
体 结合 腔 的 新 螺旋 。 比 如 ,冈比亚 按 蚊 AgamOBP1、 
埃及 伊 蚊 AaegOBP1 和 致 倦 库 蚊 CquiOBP1 的 pH 依 
赖 性 构象 变化 与 结合 亲和力 的 丧失 相关 (Wogulis et 
al., 2006; Leite et al., 2009; Mao et al., 2010) 。 这 
个 “盖子 ”是 由 3 个 对 pH 变化 极其 敏感 的 保守 和 氧 键 
在 适当 的 位 置 形成 的 。 此 外 ,这 些 OBPs 的 C 末端 
只 有 最 后 1 个 氨基 酸 存在 差异 ,如 AgamOBP1 和 
CquiOBP1 的 Vall25 , AaegOBPI 的 Ile125 RRRA 
基 分 别 与 Tyr54 的 羟基 、His23 的 5- 氮 基 和 Arg23 JÉ 




















ABE. 4 OBP- 气 味 分 子 复合 物 到 达 树 突 膜 附 近 
的 时 候 ,局 部 pH 降低 , 羧 酸 盐 质 子 化 使 氢 键 被 破 
坏 , 导 致 C 末端 远离 结合 腔 , 从 而 “打开 盖子 ”并 促 
进 配 体 释放 (Leite et al., 2009; Mao et al., 2010) , 
西方 蜜蜂 AmelASPI 的 配 体 亲和力 虽 旦 pH K 
赖 性 ,但 作用 方式 与 鳞 翅 目 和 双 翅 目 OBPs 正好 相 
Do pH 4. 0 时 ,AmelASP1 与 蜂王 信息 素 的 主要 成 
4 9-ODA 具有 很 高 的 结合 亲和力 ,而 pH 7.0 时 ， 
ASPI gib AY C 末端 可 以 与 男 一 个 ASPI 分 子 的 NN 
末端 聚合 形成 结构 域 二 聚 体 , 其 配 体 亲 和 力 比 酸性 
pH 时 低 10 倍 。(Pesenti et al., 2008) 。 该 二 聚 化 反 
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应 可 能 与 Asp35 密切 相关 ,因此 突变 体 Asp35 Asn 和 
Aps35Ala 在 不 同 pH 条 件 下 的 单 体 结构 完全 相同 
( Pesenti et al., 2009) , 
虽然 在 NCBI GenBank ‘PEE W K9 A BB He 
OBPs 已 达到 300 多 个 ,但 直到 最 近 才 解析 了 蚜虫 
OBPs 的 晶体 结构 (Northey et al., 2016), 32 (ee 
YT Megoura viciae File Ez] Nasonovia ribisnigri OBP3 
的 结构 与 Classical OBPs 相似 :6 个 保守 的 Cys 形成 
3 个 二 硫 键 ,6 个 螺旋 由 延伸 的 环 状 结构 连接 。 但 这 
2 个 蛋白 表面 都 有 一 个 结合 凹 槽 , 主要 由 N 端 区 域 
和 部 分 螺旋 ol 和 a2 形成 ,没有 明显 的 内 部 结合 腔 
(Northey et al., 2016) 。 分 子 动力 学 表明 ,两 和 蛋白 的 
Tyr30 与 配 体 间 的 互 作 及 其 结合 前 后 的 取向 在 配 体 
结合 过 程 中 起 关键 作用 ,但 这 两 个 蛋白 的 特殊 结构 
和 寺 征 还 需 进 一 步 评 估 , 以 充分 阐明 其 在 报警 信息 素 
感知 过 程 中 的 作用 。 


6 昆虫 OBPs 的 配 体 结合 特性 和 激活 
ORs 的 作用 模式 


6.1 昆虫 OBPs 结合 特性 的 研究 方法 

在 早期 的 PBPs 结合 特性 研究 中 ,经 气 及 放射 
性 标记 的 信息 素 常 被 用 于 定性 结合 分 析 ( Plettner et 
al.，2000 )。 随 着 重组 蛋白 的 可 用 性 , Leal 等 
(2005a) 制定 了 一 种 不 需 放 射 性 配 体 的 “冷冻 结合 
分 析 法 ”, 能 够 在 单一 实验 中 从 有 机 混合 物 中 鉴定 
出 OBPs 的 最 佳 配 体 。 目 前 , 交 光 竞争 结合 实验 是 
研究 OBPs 与 候选 配 体 结 合 特性 最 常用 的 方法 ,可 
通过 比较 OBPs 与 生理 相关 化 合 物 的 结合 亲和力 ， 
评 佑 它们 优先 转运 某 些 配 体 的 能 力 (Zhuang et al., 
2013 ) 。 但 该 方法 有 一 定 的 局 限 性 ,需要 一 种 与 目 



















































































子 对 接 和 分 子 动力 学 等 电脑 模拟 进行 估算 ( Venthur 
et al., 2014), X & fa FF E Hylamorpha. elegans 
OBPs 和 矮 假 山 毛 样 Nothofagus obliqua 挥发 物 的 模 
拟 分 析 表 明 , HeleOBPs 与 倍 半 酉 烯 类 化 合 物 有 较 高 
的 互 作 能 值 , AL itt 7k 24 SE Wo EB S n xe m dE 
( González-González et al., 2016) , Song 等 (2018 ) th, 
使 用 此 方法 评估 了 AcerOBP11 与 小 分 子 物质 之 间 
的 亲和力 ,发现 11697, Tlel4O 和 Phel01 是 该 蛋白 的 
关键 结合 位 点 。 
6.2 昆虫 OBPs 的 配 体 结合 特性 

OBPs 是 昆虫 体内 多 种 政 水 性 物质 的 有 效 载 体 ， 
与 小 分 子 有 机 化 合 物 的 结合 力 是 OBPs 生理 功能 研 
究 的 必要 依据 。PBPs (至 少 对 鳞 库 目 昆虫 来 说 ) 对 
言 息 素 具 有 很 强 的 结合 特异 性 ,比如 BmorPBP1 只 
能 特异 性 识别 bombykol ( Sandler et al., 2000) 。 但 
也 有 证 据 表明 ,除了 性 信息 素 组 分 及 其 类 似 物 外 ， 
PBPs 还 可 以 与 普通 气味 物质 结合 (Jin et al., 2014; 
Jia et al., 2015; Song et al., 2018 ) 。 相 对 于 PBPs 来 
说 ,GOBPs 具有 相当 广泛 的 配 体 亲 和 特 性 ,能 够 结 
合 多 种 不 同 种 类 的 气味 物质 , 除 结合 宿主 植物 挥发 
物 以 外 ,部 分 还 偏好 性 地 结合 特定 的 性 信息 素 组 分 
(He et al., 2010; 陈 东 凯 等 ，2018; Jing et al., 
2019) 。 例 如 , 梨 小 食心虫 GmolGOBP1 对 寄主 植物 
挥发 物 和 性 信息 素 成 分 存在 双重 识别 功能 , 而 
GmolGOBP2 主要 参与 对 十 二 烷 醇 (一 种 次 要 性 信息 
38 ) 的 感知 (Li et al., 2016) ;LstiCOBP2 对 植物 挥发 
Wy (E) 2-G M RE, ( Z) 3-exen-1-0l 和 信息 素 组 分 
(五 )-11- 十 四 烯 -1- 基 乙酸 盐 均 有 很 高 的 亲和力 (Yin 
et al., 2012) ; rp Zr fij 75] Fe 1 Microplitis mediator 
MmedOBPI8 除 与 16 种 植物 挥发 物 结合 ,还 与 性 信 



























































标 蛋 白质 具有 一 定 亲 和 力 的 灾 光 探 针 ,比如 1- 氨基 
W ( AMA) ( Campanacci et al., 2001) ,1-2&Jfiz-8-Z fis 
We( ANS) ( Wojtasek and Leal, 1999; Lartigue et al., 
2003) 和 N-A& 4-1-2 fit ( 1-NPN ) (Pelosi et al., 
2018c) 。 在 找 不 到 合适 荧光 探 针 的 情况 下 ,通过 测 
定 色 氮 酸 的 固有 荧光 以 监控 配 体 结合 特性 也 是 可 行 
的 (Leal et al., 2005a) 。 例 如 ,对 ApolPBP1 与 其 信 
息 素 混 合 物 组 分 (£6,211)- 六 类 二 醛 (£6 ,Z11) -六 
3& M dk-1- 7, AER A (EA, Z9) -Vu XS — M HE-1-Z B 
Hh RES [TES EAE HEAT LS , ACH ApolPBPI FF 
在 3 种 不 同类 型 的 配 体 结 合 模式 Bette et al., 
2002), 

OBPs 与 不 同 配 体 之 间 的 结合 势 也 可 以 通过 分 
































息 素 组 分 (Z)-9- 十 四 碳 烯 醛 和 (2Z)-11- 十 六 碳 醛 有 
较 强 的 结合 ( 宋 玄 等 , 2019)。 此 外 ,OBPs 还 可 以 与 
非 挥 发 性 代谢 物 相 结 合 。 果 蝇 DmelOBP49a 能 够 直 
接 与 苦味 物质 结合 , 并 将 其 转运 到 味觉 受 体 上 
(Jeong et al., 2013) ; B ta Fi 9 Adelphocoris lineolatus 
Al = dx Eit Adelphocoris fasciaticollis 口 器 中 高 度 表 
达 的 OBP11 可 以 优先 结合 寄主 植物 的 非 挥发 性 次 
生 代 谢 物 ,在 味觉 感受 系统 中 发 挥 重要 作用 (Sun et 
al., 2016; Li ZB et al., 2019) ; 黑 花 晶 唾 液 中 的 脂肪 
酶 可 将 体内 的 甘油 三 酯 水 解 为 游离 脂肪 酸 , 这 时 对 
长 链 脂肪 酸 有 高 亲和力 的 PregOBPS6a 就 会 结合 3 
将 其 转运 至 肠 道 (Ishida et al., 2013) 

6.3 OBPs 激活 ORs 的 作用 模式 

迄今 为 止 ,ORs 的 激活 机 制 提出 两 个 作用 模型 : 
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第 1 个 模型 表明 气味 物质 本 身 单独 激活 了 受 体 ,而 
第 2 个 模型 支持 ORs 被 特定 的 OBP- 气 味 复 合 物 激 
活 的 观点 。 上 述 关于 蛾 类 和 蚊 类 的 研究 支持 第 一 种 
假设 , 即 气 味 分 子 被 包 庄 在 OBPs 的 结合 腔 中 ,协助 
其 通过 感 器 淋巴 液 ,从 而 避免 被 ODEs 降解 ; 当 复 合 
物 到 达 神 经 元 树 突 区 域 时 ,OBPs- 配 体 复合 物 在 较 低 
的 pH 下 快速 分 离 , 配 体 以 独立 的 方式 激活 ORs 
(Horst et al., 2001)。 有 研究 表明 ,在 OBPs 缺失 的 
情况 下 ,ORs 可 以 被 其 特定 配 体 激活 ,与 该 模型 完全 
一 致 (Nakagawa et al., 2005) 。 

然而 , 黑 腹 果 晶 的 气味 结合 蛋白 LUSH 的 信号 
转 导 方式 与 第 一 种 假设 完全 相反 (Xu et al., 2005) 。 
Lush 缺陷 突变 体 的 研究 表明 ,LUSH 蛋白 对 于 典型 
的 ceVA- 诱 导 行 为 和 Tl 神经 元 的 正常 敏感 性 是 必要 
的 (Stowers and Logan，2008 ) 。 结 构 研 究 指出 ， 
LUSH 不 是 eVA 的 被 动 载体 ,其 构象 变化 主要 通过 
OR67d fil SNMP 介 导 激活 TI 神经 元 ,而 LUSH 从 更 
息 状 态 的 非 活 性 形式 转化 为 能 够 触发 Tl 神经 元 激 
活 的 活性 构象 正 是 由 VA 刺激 引起 的 (Jin et al., 
2008; Laughlin et al., 2008), ix #625585] OBP- 气 
味 复 合 物 激活 ORs 的 模型 相 一 致 。 也 有 学 者 对 上 
述 模型 提出 质疑 ,他 们 认为 eVA 可 以 在 没有 LUSH 
蛋白 的 情况 下 激活 神经 元 ,但 不 能 没有 SNMP 或 
OR67d( Gomez-Diaz et al., 2013) 。 
























































7 昆虫 OBPs 的 应 用 现状 


明确 候选 化 合 物 与 嗅觉 相关 和 蛋白 的 分 子 互 作 ， 
有 利于 研制 新 的 昆虫 引诱 剂 或 驱 虫 剂 ,对 于 制定 能 
够 干扰 嗅觉 介 导 行为 反应 的 传播 媒介 控制 新 策略 至 
关 重 要 。 由 于 气味 分 子 在 没有 OBPs 的 情况 下 不 能 
到 达 ORs, 因 此 功能 性 OBPs 可 以 作为 筛选 昆虫 引 
诱 剂 或 驱 虫 剂 的 分 子 靶 点 ,其 方法 类 似 于 “ 反 向 化 
学 生态 学 ”。 此 外 ,与 ORs 相 比 , OBPs 具有 分 子 量 
小 ,可 溶性 强 稳定 性 好 、 易 于 操作 和 修饰 等 优点 ,是 
更 容易 体外 获得 的 研究 对 象 。 反 向 化 学 生态 学 方法 
依据 化 合 物 与 嗅觉 蛋白 的 结合 亲和力 ,从 而 减少 了 
气味 候选 化 合 物 的 数量 ,与 在 该 领域 常用 的 传统 试 
错 筛 选 法 相 比 ,节省 时 间 并 降低 研究 成 本 。 该 策略 
首次 成 功 应 用 于 脐 栖 量 引诱 剂 的 研制 ( Leal et al., 
2005b) 。 之 后 Leal(2013 ) 以 CquiOBP1 为 结合 
点 ,结合 反 向 和 常规 化 学 生态 学 方法 来 鉴定 非 天 然 
配 体 ,该 研究 促进 了 商品 化 的 致 倦 库 蚊 产 卵 引诱 剂 
的 研发 。 



































目前 ,主要 通过 电脑 模拟 方法 对 “反问 化 学 生 
态 学 ”进行 改进 ,以 减少 候选 化 合 物 的 数量 和 加 速 
新 化 学 物质 发 现 ,具体 方法 为 : 先 采 用 电脑 模拟 方法 
进行 筛选 ,随后 通过 获 光 光谱 法 、 量 热 法 、 核 磁 共 振 
或 者 测量 结合 配 体 的 数量 等 不 同方 法 来 体外 评估 
OBPs 和 预选 配 体 之 间 的 结合 亲和力 。 最 后 ,通过 生 
物 测 定 和 田间 试验 验证 昆虫 对 最 佳 配 体 的 行为 反应 
(Jayanthi et al., 2014), % FIE, lal Aa (2017 ) 结 
合同 源 建 模 和 分 子 对 接 方法 筛选 潜在 的 活性 挥发 物 
用 于 防 控 锈 色 棕榈 象 Rhynchophorus ferrugineus , 

昆虫 OBPs 除了 作为 开发 昆虫 种 群 管理 新 产品 
的 分 子 靶 点 之 外 ,还 在 其 他 技术 目的 领域 方面 有 一 
定 的 应 用 。OBPs 对 小 分 子 有 机 物质 具有 亲和力 和 
特异 性 。 基 于 此 ,有 学 者 合成 了 由 家 和 在 BmorPBP1 
Ail $t f JE Be CquiOBPI 衍生 的 亲 和 色 谱 柱 
( Margaryan et al., 2006) 。 同 时 ,OBPs 对 酸 碱 .高 温 
的 耐 受 性 高 ,也 可 作为 一 种 生物 敏感 材料 ,通过 模拟 
生物 嗅觉 来 检测 复杂 环境 中 的 不 同化 学 物质 ( 户 妍 
Fi], 2017; Pelosi et al., 2018b) , Larisika 等 (2015 ) 
就 设计 了 一 种 基于 还 原石 墨 烯 氧化 物 晶 体 管 的 嗅觉 
生物 传感器 ,该 晶体 管 与 AmelOBP14 共同 发 挥 作 
用 ,能 够 实时 监测 环境 中 的 各 种 气味 。 类 似 地 , 桔 小 
实 蝇 OBPs 也 被 用 于 高 阻抗 嗅觉 传感器 来 检测 寄主 
植物 挥发 物 (Lu et al., 2015 ) 。 近 年 来 ,根据 完整 
OBPs 的 结合 域 合成 有 效 长 度 的 小 分 子 肽 段 ,为 高 选 
择 性 生物 传感器 的 研发 提供 了 新 的 仿生 材料 
( Wasilewski et al., 2019)。 此 外 ,OBPs 对 热 变 性 和 
蛋白 降解 的 特殊 稳定 性 使 其 可 以 作为 活性 色谱 相 ， 
直接 用 于 分 辨 信息 素 或 其 他 天 然 化 合 物 的 外 消 旋 混 
合 物 (Pelosi et al., 2014) 。 




































































8 小 结 与 展望 





尽管 近 十 年 来 昆虫 嗅觉 领域 的 研究 取得 了 显著 
的 进展 ,但 对 于 昆虫 嗅觉 感知 的 进一步 研究 还 很 荐 
Z ,仍然 无 法 揭示 OBPs 参与 化 学 感受 的 分 子 机 制 。 
OBPs 如 何 向 ORs 释放 气味 ，ORs 如 何 被 激活 ， 
OBPs 在 这 些 分 子 的 特异 性 选择 中 是 否 发 挥 作用 ,以 
及 不 同 OBPs 之 间 是 否 存在 相关 性 等 等 ,这 些 问 题 
仍然 是 昆虫 嗅觉 领域 争论 的 焦点 。 已 有 人 研究 发 现 ， 
昆虫 嗅觉 相关 和 蛋白 的 作用 和 作用 机 制 似乎 在 朝 着 不 
同 的 方向 发 展 ,但 考虑 到 昆虫 种 类 繁多 ,这 也 是 正常 
的 。 不 过 ,OBPs 可 以 作为 气味 和 信息 素 的 载体 ,使 
其 免 受降 解 并 顺利 通过 感 器 淋巴 液 ,仍然 是 最 广泛 
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接受 的 假说 。 深 入 开展 OBPs 的 生理 功能 研究 有 助 
于 进一步 揭示 昆虫 的 化 学 感受 机 制 ,为 昆虫 引诱 剂 
或 驱 虫 剂 . 生 长 发 育 调节 剂 的 研制 提供 新 思路 。 此 
外 ,通过 计算 机 软件 模拟 筛选 OBPs 的 最 佳作 用 配 
体 ,正在 成 为 化 学 生态 学 领域 的 一 个 非常 重要 的 工 
具 ,该 技术 的 发 展 将 为 昆虫 行为 监控 , 虫 媒 传播 疾病 
预防 以 及 进一步 的 害虫 防治 提供 一 种 有 效 策 略 。 

OBPs 能 够 行使 除 嗅觉 以 外 的 其 他 生理 功能 , 值 
得 进一步 验证 与 研究 。 这 将 意味 着 昆虫 OBPs 不 仅 
可 以 作为 嗅觉 传感器 的 仿生 材料 ,还 可 用 于 环境 、 食 
品质 量 监控 及 医疗 设备 等 领域 。 男 外 ,由 于 昆虫 
OBPs 易于 修饰 和 表达 ,在 不 改变 OBPs 结构 的 情况 
下 通过 定点 突变 技术 来 获得 更 加 稳定 、 高 选择 性 、 高 
PRAGUE WERE OBPs ,为 生化 检测 和 疾病 诊断 提供 新 
机 遇 。 
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